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第 1章 序論 
1.1. 海藻とその付着生物群集との関わり 
海藻と動物との相互関係は藻場生態系を成立させる重要なしくみである。菊池 (1976) 
は，藻場に生息する底生無脊椎動物群集が (1) 真の底生動物と (2) 葉上付着動物の 2 つの
要素からなるとした。葉上付着動物は固着性および移動性の動物で構成され，葉上の藻類 
(海藻・藍藻・珪藻など) や微生物 (細菌・古細菌・真菌・ウイルスなど) とともに海藻の
葉上生物群集を構成している。 
葉上生物群集は基質海藻にさまざまな影響を与える。端脚類は海藻を直接摂食すること
もあるが (Brawley 1992; Duffy & Hay 2000; 赤池ら 2002)，多くは葉上の微細藻類を食物に
しており，その摂食活動によって海藻の成長が促進される (Brawley & Adey 1981; Orth & 
Van Montfrans 1984; Duffy 1990; Bracken et al. 2007; Poore et al. 2012)。葉上の藻類は海藻から
溶出した有機物を利用したり (Sieburth 1969; Khailov & Burlakova 1969; Mann 1982)，着生に
よって海藻の光合成を阻害したりする (Booth 1987; Rohde et al. 2008)。一方，貧栄養な熱帯
海域では葉上の藍藻類が海中溶存窒素を固定し，それを摂食した葉上動物の排泄物を経由
して，海藻に窒素が供給されることもある (Mukai & Iijima 1995)。葉上の細菌類には海藻
の疾病を引き起こすものもあるが，海藻に二酸化炭素や無機栄養塩類を与えたり，病原体
や汚損生物からの防御，形態の形成に関わったりする細菌もある (reviewed by Goecke et al. 























には多様で高密度な付着動物群集が生息している (Taylor & Cole 1994)。Norton & Benson 
(1983) はタマハハキモク Sargassum muticum 葉上から 10 門以上の分類群が出現したこと
を，Mukai (1971) はウスバノコギリモク Sargassum serratifolium の葉上動物が 1 株あたり
最大で 266,000 個体に達したことをそれぞれ報告している。また，葉上動物群集の組成や
密度には，ホンダワラ類の藻体内あるいは群落内で垂直的な差異が生じる (Imada et al. 
1981; 藤田ら 2003; Kodama et al. 2017; Ito et al. 2019)。 
空間的特徴に加えて，温帯性のホンダワラ類は現存量の著しい季節消長を示す。北半球




そのパターンは種間や地域個体群の間でも異なっている (谷口・山田 1978; 丸井ら 1981; 















そのほとんどは体長が 0.5 mm より大きなマクロベントスのみを対象としており，0.5 mm 




(Withers et al. 1975; Aguilar-Rosas & Galindo 1990; Bjærke & Fredriksen 2003)。葉上細菌叢に
ついては，遺伝子解析技術の進展を背景に網羅的な組成解析が行われ始めているが，ホン
ダワラ類に関するものでは，タマハハキモク (Serebryakova et al. 2018) と，近縁のウガノ





Rohwer et al. (2002) は，造礁サンゴとその共在微生物叢とのさまざまな相互関係から，
それらを一つの生物体と考えるホロビオント (holobiont) 仮説を提唱した。これを皮切り
にサンゴの性質や状態を理解するためには，共在微生物叢を調べる必要があるという認識






























第 2章 葉上動物群集の動態 
2.1. 緒言 
海藻の葉上動物は，沿岸の大型植物や葉上の微細藻類が生産したエネルギーを魚類など
の高次の栄養段階に橋渡しする役割を持つ (Davenport & Anderson 2007; Korpinen et al. 
2007; Newcombe & Taylor 2010)。したがって，葉上動物群集の特性やその動態を明らかに
することは，藻場生態系の物質循環や生物生産のしくみを理解することにつながる。葉上
動物の組成や密度に影響を与える要因には，基質海藻の現存量および形態 (Gunnill 1982a, 
b; Gee & Warwick 1994a, b; Tanaka & Leite 2003)，葉上藻類の現存量 (Norton & Benson 1983; 
Martin-Smith 1993)，葉上動物の生活史や種間競争 (Coen et al. 1981; Edgar 1990a; 向井 
1990)，魚類などの捕食者の有無 (Stoner 1979; Heck & Thoman 1981; Clements & Livington 
1984) といった生物的要因と，水温や塩分 (Dahl 1948; Hagerman 1966)，重金属などの汚染
物質 (Jones 1973; Sheppard et al. 1980)，濁度 (Moore 1973; Hicks 1980)，葉上の堆積物粒子
の量およびサイズ (Hicks 1980; Gibbons 1988a)，水深 (Edgar 1983a; Jacobucci et al. 2019)，





(Taylor & Cole 1994; 山本ら 1999; Carvalho et al. 2018; Belattmania et al. 2018)，あるいは外来
のタマハハキモクと在来の潮下帯のヒバマタ目褐藻との間で群集構造を比較した例がある 
(Viejo 1999; Wernberg et al. 2004; Buschbaum et al. 2006; Gestoso et al. 2012)。しかし，目以上
の上位の分類階級では，葉上動物の出現分類群に差異が見出されることは少ない (Edgar 
1983c; 向井 1994a, 1996)。基質海藻のフェノロジーに注目した研究では，端脚類 (Imada & 
Kikuchi 1984; 青木 1988; Duffy 1990; Jacobucci et al. 2009; Poore et al. 2013) や巻貝類 (向井 
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1976; Chemello & Milazzo 2002; 倉持 2005)，多毛類 (Kus & Kurt-Sahin 2016)，ヒドロ虫類 
(Kato et al. 1961; Nishihira 1968; Cunha & Jacobucci 2010) などの特定分類群について，ホン
ダワラ類の季節消長との関係性が報告されている。一方，分類群全体を扱った研究では，
基質海藻のフェノロジーではなく，動物分類群毎の生活史や葉上の微細藻類の量によって
変化したという例が多い (布施 1962; Edgar 1983a; Wernberg et al. 2004)。しかし，これらの
既往研究のほとんどはマクロベントスのみを対象としたものである。これに対してメイオ
ベントスまで調べた研究は少ないが，それらでは，海藻種間の差異 (鈴木ら 2015) や基質
海藻のフェノロジーに伴う群集構造の変化が報告されている (Mukai 1971; Sarma 1974; Kito 
1975; 1977; Curvelo & Corbisier 2000)。 
調査対象とするサイズ群によって，出現する分類群の組成は異なる (Gee & Warwick 
1994b; Tanaka & Leite 1998)。葉上メイオベントスには，ソコミジンコ類や貝形虫類，線虫
類，有孔虫類，ダニ類といった独特の分類群 (reviewed by Hicks & Coull 1983; Hicks 1985) 
をはじめ，マクロベントスに代表的な端脚類や貝類の幼体なども出現する。個体あたりの
現存量は，マクロべントスの 10 分の 1 程度と言われている (Gibbons & Griffith 1986) が，
個体数密度はしばしば卓越する。このため，群集構造に対する生息場所の構造の複雑さの
影響は，マクロベントスとメイオベントスで異なる (McKnzie & Moore 1981; Edgar 1983c; 
Hicks 1985)。青木 (1973) は，土壌動物学の視点から分類群をいずれかのサイズ群に当て
はめることはできないとした上で，群集動態を正確に把握するためには，メイオファウナ
まで含めて調べる必要があると指摘している。このことは，海洋ベントスについても同様
である (Bachelet 1990)。 
ベントスの群集調査をすることは，生態系に対する攪乱や環境変動の影響を把握する上
でも重要である (Raffaelli & Mason 1981; Warwick 1981, 1986)。宮城県女川湾沿岸は，2011
年 3 月 11 日に発生した東北地方太平洋沖地震および津波による攪乱を受けた。海草類や
大型褐藻類などの植物ベントスについては，津波や震災後の復旧・復興工事が植生分布に
8 
与えた影響が注目されている (Tsujimoto et al. 2016; Suzuki et al. 2017, 2021)。環境省でも，
震災後の三陸沿岸における藻場の植生調査が行われている (環境省 2013, 2014, 2015 a, b, 
2016 a, b, 2017, 2018, 2019)。しかし，女川湾では藻場の葉上動物に関する調査はほとんど
行われていない (鈴木ら 2015)。 
女川湾北部に位置する竹浦地区は，マボヤやマガキ，ホタテガイ，ギンザケの養殖業を
主要産業とした漁村集落である。震災後は三陸有数のダイビングスポットとして知られる
ようになり，週末には全国から訪れるレジャーダイバーで賑わう。2019 年 4 月には女川町
竹浦地域交流センター「竹浦マリンビレッジ」が建設され，持続的な地域の活性化が期待
されている。竹浦では，「女川原子力発電所温排水調査」によって主要な底生生物の分布
が過去 30 年以上にわたって記録されている (宮城県・東北電力 (株) 2020)。震災後は東北
マリンサイエンス拠点形成事業 (Tohoku Ecosystem-Associated Marine Sciences: TEAMS) の
「女川湾定期調査」によって，海洋物理環境に関するデータが継続的に取得されている 















竹浦沿岸は距岸距離 300–500 m で水深 30–35 m に達するため，藻場の分布域は海岸線
付近に限定されている。研究に先立ち，地元漁業者からの聞き取りを基に竹浦全域の藻場
分布調査を行い，港から東に 500 m にある入り江「アンブク・ナカブク」を調査地とした 
(図 2-1)。入り江の奥から南東の沖合 600 m にある中ノ島にかけては水深 10 m 以浅の緩斜
海底が続き，大型植物の生育深度帯は水深 1–6 m であった。調査地にはホンダワラ科褐藻
のトゲモク Sargassum micracanthum が優占する岩礁域と，海産顕花植物のアマモ Zostera 
marina およびタチアマモ Zostera caulescens が生育する砂泥域がモザイク分布していた 
(図 2-2)。低潮線付近には，トゲモクと同じ多年生ホンダワラ類であるヨレモク Sargassum 
siliquastrum の小規模群落やコンブ目褐藻のアラメ Eisenia bicyclis も低密度に見られた。
植食グレイザーは，水深 10 m 以深の周辺岩礁域に比して低密度であった (キタムラサキ




を行った。2016 年 11 月から 2020 年 8 月に，温帯性ホンダワラ類の一般的なフェノロジー 
(萌出期：10–12 月，伸長期：1–3 月，肥大期：4–6 月，流出期：7–9 月) に応じて，年 4 回
の頻度で計 16 回の調査を行った。トゲモクは水深 1–3 m の比較的波あたりの強い岩礁上
に高密群落を形成していた。毎回，その密度を代表する場所で，たがいに 2 m 以上離して
25 cm × 25 cm の方形枠を 4 つ設置した (N = 4)。枠内のトゲモクについて，付着器を含む
藻体のすべてを SCUBA 潜水により採集した。採集したトゲモクは，主枝長を測り，80°C 
の恒温乾燥機で 48 時間以上乾燥させて乾重量 (g DW: dry weight) を測定し，枠毎の現存量




























141°25′E) で得られたデータ (Bakti 2018) を参照した。当該データは，2017 年 3 月から
2018 年 2 月までほぼ毎月 1 回の採集調査によって取得されたものである。 
トゲモクとヨレモクのそれぞれの分布域における波浪環境の違いを明らかにするため
に，HOBO ペンダントロガー (UA-004-64，Onset 社) による 3 軸加速度の測定を行った。
ロガーは，重さ約 23 kg のコンクリートブロックに取り付けた長さ約 30 cm，太さ約 5 mm 
の海中浮力を有するポリプロピレン製紐の末端に取り付けて，2020 年 6 月 11 日から 8 月
20 日まで，水深約 2 m の海底に設置した。 
ホンダワラ類の分布域と景観の季節変化を明らかにするために，ドローン (Phantom 4，
DJI 社) による調査地の空中撮影を行った。撮影は，2019 年 8 月から 2020 年 8 月まで，
トゲモクの枠取り調査と同日か，可能な限りそれに近い日に実施した (表 1)。毎回，撮影
区域の砂浜海岸に地上基準点 (GCPs: Ground Control Points) として救命浮環 (NS-250，日
本船具社) を 6 つ設置し，GPS (eTrex10J，Garmin 社) により各点の位置情報を取得した。
DJI GS Pro アプリにより，高度 120 m，移動速度 2 m/s，前後左右の重複率 70% の条件で
調査地全体の自動飛行撮影を行った。垂直方向の自動撮影に加えて，斜め方向の手動撮影
も行った。太陽光の海面反射によるハレーションの影響を避けるために，カメラレンズに





それぞれの群落でたがいに 2 m 以上離れた地点から無作為に 4 株を選んだ (N = 4)。基質
海藻の垂直的な形態の差異による影響を少なくするために，環境省 (2008) に倣い，主枝










表 1. ドローンによる空中撮影日とそれに対応するトゲモクの枠取り調査日. 
ドローンによる空中撮影日 トゲモクの枠取り調査日 
2019年 8月 1日 2019年 8月 1日 
2019年 12月 12日 2019年 11月 25日 
2020年 3月 23日 2020年 2月 19日 
2020年 6月 11日 2020年 6月 11日 
2020年 8月 20日 2020年 8月 20日 











透明プラスチック袋 (Ziploc フリーザーバッグ M，高さ 189 mm，幅 177 mm，厚さ 0.06 
mm，旭化成ホームプロダクツ社) に入れて密封した。各袋にはあらかじめ，剣山で直径約
0.1 mm の水切り穴を 300–400 個開けて用いた。採集後は速やかに海水を排して研究室に




葉上動物は，目合い 0.1 mm の篩に残ったすべての個体について実体顕微鏡下で分類群毎
に分けた。定量化の難しいウズマキゴカイ類，コケムシ類，ヒドロ虫類，群体ボヤ類など
の固着性動物や，全試料中の出現個体数が 10 個体未満の分類群，原生生物を除き，識別
容易な主要 11 分類群 (ヨコエビ亜目，ワレカラ亜目，等脚目，ソコミジンコ目，貝形虫
綱，腹足綱，二枚貝綱，多毛綱，線形動物門，有孔虫目，ダニ目) に分類してそれぞれの
個体数を計数した。破損した個体については，頭部を 1 個体とみなした。得られた個体数
データは，基質海藻の単位乾重量あたりの個体数密度 (ind./g DW) として解析に用いた。 
2017 年 11 月以降の試料については，分類群毎の計数を行う前に，目合いが異なる篩を
用いて，4 つのサイズ群 (0.1–0.5 mm, 0.5–1 mm, 1–2 mm, 2 mm <) に分けた。Edgar (1990b) 
の変換式により葉上動物の脱灰乾重量 (mg AFDW: ash free dry weight) を推定し，基質海藻
の単位乾重量あたりの現存量密度 (mg/g DW) として解析に用いた。 
log B = −1.01 + 2.64 log S 
B: mg AFDW; S: mm sieve size (Edgar 1990b) 
2019 年 11 月以降の試料については，ソコミジンコ類のみ外骨格の形態に基づいて 7 つ
の形態群 (紡錘形・円筒形・卵形 (Porcellidium sp.1)・楕円形 (Porcellidium sp.2)・洋梨形・
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イソミジンコ属 (Tisbe spp.)・その他) に分類した。それぞれの個体数を計数し，基質海藻
の単位乾重量あたりの個体数密度 (ind./g DW) として解析に用いた。 
 
2.2.5. 群集構造の多変量解析 
葉上動物の平均総個体数密度と平均総現存量密度 (N = 4) との関係を明らかにするため
に，総個体数密度を対数軸にとった片対数グラフ上にすべてのサンプルをプロットした。 
葉上動物群集の類似度に基づき，クラスター分析と非計量多次元尺度構成法 (nMDS: 
Nonmetric Multidimensional Scailing) を行った。クラスター分析は，log (x + 1) 変換した個
体数密度から算出した Bray-Curtis 類似度指数を基に群平均法で行った。ホンダワラ類の
フェノロジー (4 水準：萌出期・伸長期・肥大期・流出期) および基質海藻の種 (2 水準：
トゲモク・ヨレモク) による群集構造の差異は，二元配置類似度行列分析 (ANOSIM: 
Analysis of similarities) (Clarke 1993) で検証した。水準間に有意差が見られた要因について
は，Bonferroni の多重比較を行った。以上の解析には，統計ソフト PRIMER v6 (Clarke & 
Gorley 2006) を用いた。 
葉上動物の群集構造に対する分類群および環境パラメータの反応を明らかにするために
序列化を行った。はじめに葉上動物の反応モデル (線形，山形) を決めるための除歪対応
分析 (DCA: Detrended correspondence analysis) を行い，群集の傾度 (序列化軸に沿った群集
組成の β 多様性) を確認した。その結果，傾度が 4 未満であったため，Lepš & Šmilauer 
(2003) にしたがい，線形モデルの間接傾度分析の手法である主成分分析 (PCA: Principal 
component analysis) を行った。群集構造の変化と海洋物理環境との関係性を明らかにする
ために，女川湾定期調査 (Fujii et al. 2019) で得られた環境パラメータを補助的変数として
座標軸上に投影した。使用したデータは，2016 年 9 月から 2020 年 8 月までの毎月の水質
データ (水温 (ºC)，塩分 (psu)，溶存酸素濃度 (DO) (mg/l)，クロロフィル a 濃度 (Chl-a) 
(µg/l)，濁度 (FTU)，溶存態無機窒素 (DIN: NH4-N + NO2-N + NO3-N) (µM)，溶存態無機リ
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ン (DIP: PO4-P) (µM)，溶存態ケイ素 (DSi: SiO2-Si) (µM)) と，2016 年 9 月から 2020 年 9 月
までの奇数月に取得された底質データ (底質粒度組成 (礫・砂・シルト・粘土) (%)，化学





DIN・DIP・DSi には平方根変換を行った。解析には，統計ソフト CANOCO 4.5 (ter Braak 




本研究の調査期間 (2016 年 11 月から 2020 年 8 月) における，環境パラメータの実測値 
(ただし底質では奇数月のみ実測値。偶数月は前後の奇数月の平均値) を図 2-3 から図 2-5
に示した。水温は 8 月に極大値，2–3 月に極小値をとり，7.1–24.2°C で変動した。塩分は
これと対照的に 12–2 月に極大値，6–8 月に極小値をとり，31.6–34.7 psu で変動した。溶存




礫 (2 mm 以上)：3%，砂 (0.075–2 mm)：40.9%，シルト (0.005–0.075 mm)：38.4%，粘土 
(0.005 mm 未満)：17.7% となり，含泥率 (シルト + 粘土) で 55% 以上，含砂率との合計
で 95% 以上を占めていた。底質化学的酸素要求量は 11.4–26.5 mg/g で変動した。各パラ
メータの 3 ヶ月移動平均値を図 2-6 から図 2-8 に示した。水温・塩分・溶存酸素濃度・各 
17 
 
図 2-3. 女川湾竹浦における水質パラメータの変動. 図はそれぞれ，(a) 水温・塩分，(b) 溶
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図 2-4. 女川湾竹浦における水質パラメータの変動. 図はそれぞれ，(a) 溶存態無機窒素濃
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図 2-5. 女川湾竹浦における底質パラメータの変動. 図はそれぞれ，(a) 底質粒度組成，(b) 
化学的酸素要求量の推移を表す。ただし，奇数月の値は実測値，偶数月の値は前後の奇数
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図 2-6. 女川湾竹浦における水質パラメータの変動. 図はそれぞれ，(a) 水温・塩分，(b) 溶
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図 2-7. 女川湾竹浦における水質パラメータの変動. 図はそれぞれ，(a) 溶存態無機窒素濃
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図 2-8. 女川湾竹浦における底質パラメータの変動. 図はそれぞれ，(a) 底質粒度組成，(b) 
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類の分布する岩礁域に注目すると，6 月は海面に林冠部の形成，8 月は藻体の流出，12 月
には次世代の萌芽が確認できた。加速度ロガーによる測定の結果，トゲモク分布域の方が
波浪環境が強い傾向が見られた (図 2-10)。1 時間毎に測定されたすべてのデータを用いて 
Student の t 検定を行ったところ，加速度の平均値には分布域間で有意差が認められた (p 
< 0.01)。 
トゲモクの現存量密度および主枝長を示した (図 2-11)。いずれも低水温期の 2–5 月に極
大値をとり，高水温期の 8 月に極小値をとった。2017 年と 2018 年は，2–5 月にはすでに





2018 年および 2019 年の 2 月，ヨレモクは 2019 年の 2 月にソコミジンコ類の個体数密度が







図 2-9. ドローンの空中撮影により得られた調査地の画像の比較. 図はそれぞれ，(a) 2019
年 8 月 1 日，(b) 2019 年 12 月 12 日，(c) 2020 年 3 月 23 日，(d) 2020 年 6 月 11 日，(e) 2020
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ヨコエビ類 ワレカラ類 等脚類 腹足類
二枚貝類 多毛類 線虫類 有孔虫類
ダニ類 貝形虫類 ソコミジンコ類









温帯性ホンダワラ類の一般的なフェノロジー (萌出期：10–12 月，伸長期：1–3 月，肥大
期：4–6 月，流出期：7–9 月) によりサンプルを色分けしたところ，萌出期から伸長期は，
総現存量密度 20 mg/g DW 未満で総個体数密度が 10–10000 ind./g DW の間で変動し，肥大






サンプル間の類似度に基づくクラスター分析および nMDS を行った (図 2-15)。類似度
70% で 6 つの群集構造 (A–F) に分かれた。それぞれを構成する基質海藻のフェノロジー
は，A：萌出期，B：萌出期，C：萌出期・伸長期，D：流出期，E：肥大期・流出期，F：
伸長期・肥大期であった。基質海藻のフェノロジー (4 水準：萌出期・伸長期・肥大期・
流出期) および海藻種 (2 水準：トゲモク・ヨレモク) を独立変数とした二元配置の類似度
行列分析 (ANOSIM) の結果，フェノロジー間には有意差が見られた (Global R = 0.551, p = 
0.001) が，海藻種間では見られなかった (Global R = −0.059, p > 0.05) (表 2)。フェノロジー
水準間で Bonferroni の多重比較を行った結果，肥大期と流出期との間を除くすべての組み











































ヨコエビ類 ワレカラ類 等脚類 腹足類
二枚貝類 多毛類 線虫類 有孔虫類
ダニ類 貝形虫類 ソコミジンコ類










図 2-14. ホンダワラ類の葉上動物群集の総個体数密度と総現存量密度の関係. 各プロット
は，ホンダワラ類のフェノロジー (萌出期：10–12 月，伸長期：1–3 月，肥大期：4–6 月，












図 2-15. ホンダワラ類の葉上動物群集についての，クラスター分析 (上図) および nMDS 
(下図) の結果. 上図のサンプル名は，採集年下 2 桁，採集月の英名頭文字，海藻種 (トゲ
モク：1，ヨレモク：2) で表した。下図の各プロットは，ホンダワラ類のフェノロジー 











表 2. 葉上動物の群集構造の Bray-Curtis 類似度に対する ANOSIM の結果. 有意差が見ら
れたフェノロジーについては，水準間で Bonferroni の多重比較検定を行った (p < 0.05：
*，p < 0.01：**)。各ローマ数字は，採集月に対応するホンダワラ類のフェノロジー (10–12
月の萌出期：I，1–3 月の伸長期：II，4–6 月の肥大期：III，7–9 月の流出期：IV) を表す。 
 R 値 p 値 
基質海藻の種 −0.059 0.731 
基質海藻のフェノロジー 0.551 0.001 
I vs. II** 0.380 0.013 
I vs. III** 0.909 0.001 
I vs. IV** 0.774 0.001 
II vs. III* 0.485 0.004 
II vs. IV** 0.624 0.001 













クラスター分析と ANOSIM の結果，類似度 70% で分かれた群集構造はフェノロジー間
だけでなく海藻種間でも有意に異なった (フェノロジー：Global R = 0.733, p = 0.001；海藻




得られたモデルは，第 2 主成分までで個体数密度データの分散の合計 61.9% を説明した 
(表 4)。ホンダワラ類のフェノロジーによる区分では，PCA プロットの第 1 象限には肥大




















図 2-16. トゲモクおよびヨレモクのソコミジンコ類形態群の相対個体数密度の変化 (左図) 
とその組成の類似度に基づくクラスター分析の結果 (右図). 右図のサンプル名は，採集月









表 3. ソコミジンコ類の群集構造の Bray-Curtis 類似度に対する ANOSIM の結果. 有意差
が見られたフェノロジーについては，水準間で Bonferroni の多重比較検定を行った (p < 
0.05：*，p < 0.01：**)。各ローマ数字は，採集月に対応するホンダワラ類のフェノロジー 
(10–12 月の萌出期：I，1–3 月の伸長期：II，4–6 月の肥大期：III，7–9 月の流出期：IV) を
表す。 
 R 値 p 値 
基質海藻の種 −0.667 0.001 
基質海藻のフェノロジー 0.733 0.001 
I vs. II** 0.677 0.003 
I vs. III** 0.901 0.001 
I vs. IV** 0.807 0.002 
II vs. III** 0.833 0.002 
II vs. IV** 0.724 0.001 









表 4. ホンダワラ類葉上動物の群集構造に対する主成分分析のサマリー. Inter-set correlations 
of environmental variables with axis は，第 1 および第 2 主成分軸に対する各環境パラメータ
の相関係数を表す。 
 Axis 1 Axis 2 
Eigenvalues 0.450 0.170 
Epifauna-environment correlations 0.947 0.916 
Cumulative percentage variance   
 of epifaunal data 45.0 61.9 
 of epifauna-environment relation 50.6 68.5 
Inter-set correlations  
of environmental variables with axis 
  
TEMP −0.1997 0.6420 
SALI −0.4252 −0.5919 
DO 0.5878 −0.1820 
CHL 0.1393 0.2682 
FTU 0.3429 −0.0305 
DIN −0.2667 −0.6037 
DIP −0.1699 −0.5894 
DSi −0.1135 −0.3195 
GRA −0.0871 0.1511 
SAND −0.0126 0.0498 
SILT 0.1010 −0.0963 
CLAY −0.3022 0.0341 
COD −0.0091 0.3721 
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(a)             (b) 
 
(c)             (d) 
図 2-17. ホンダワラ類葉上動物群集についての主成分分析の結果. 図はそれぞれ (a) ホン
ダワラ類のフェノロジー (萌出期：10–12 月，伸長期：1–3 月，肥大期：4–6 月，流出期：
7–9 月) に応じて色分けし，海藻種 (トゲモク：1，ヨレモク：2) を付したサンプル，(b) 
葉上動物の分類群 (GAM：ヨコエビ類，CAP：ワレカラ類，ISO：等脚類，OST：貝形虫
類，HAR：ソコミジンコ類，GAS：腹足類，BIV：二枚貝類，POL：多毛類，NEM：線虫














要因には，基質海藻の季節消長 (Mukai 1971; Sarma 1974; Kito 1975; Gunnill 1983; Curvelo & 
Corbisier 2000)，葉上藻類の現存量 (Johnson & Scheibling 1987; Jarvis & Seed 1996)，分類群
毎の生活史 (Kito 1977; Hicks 1979; Kito 1982) が知られている。ホンダワラ類の葉上動物の
群集構造の経時変化を調べた研究では，基質海藻の季節消長はメイオベントスの密度との
関係性を示すが，マクロベントスの密度との関係性は見られない (Mukai 1971; Sarma 1974; 
Kito 1975; Curvelo & Corbisier 2000)。これはメイオベントスの世代交代頻度が相対的に高く 
(Warwick 1984)，基質海藻の現存量の変動に素早く応じて個体群を成長させられることが








葉上生活期間中の体成長に関する研究がある (富田・水島 1984; Ishida et al. 2005; 倉持 
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2005)。たとえば，ニシキウズガイ科のチグサガイ Cantharidus japonicus は 4–6 月に産卵し 
(Habe 1960)，殻高 0.5 mm 以下の稚貝が 5 月あるいは 11 月に新規加入して 10 mm 以上に
なるまで 1 年半以上にわたり葉上生活することが報告されている (倉持 2005)。ヨコエビ
類にも，ガラモノネクイムシ属 Biancolina のようにホンダワラ類に穿孔して生活する種が
知られている (Ishimaru 1996; Poore et al. 2000)。こうしたマクロベントスにとっては基質の
安定性が重要であり，基質海藻の量的変動に対する反応性は低いと考えられる。実際に，
マクロベントス分類群全体の動態には，ホンダワラ類の季節消長との関係性が見られない
という報告がある (布施 1962; Edgar 1983b)。 





報告されている (Imada et al. 1981; 藤田ら 2003)。Norton & Benson (1983) は，葉上動物の
垂直分布について付着珪藻の量や堆積物の量との関係性を見出している。Ito et al. (2019) 
はアカモクの葉上動物について，海面の林冠部にソコミジンコ類や二枚貝類の稚貝が多く
基部には腹足類が多いことを報告している。また，大型褐藻類の形成する林冠部と林床の

















分類群のひとつである (Mukai 1971; Kito 1975; Hicks 1977a; Johnson & Scheibling 1987; 
Curvelo & Corbisier 2000)。ホンダワラ類の群落では，海藻 1 株あたり最大で約 10 万個体の
ソコミジンコ類が出現した例もある (Mukai 1971)。Kito (1975) はフシスジモク Sargassum 
confusum の葉上から一年間で 50 種以上を見出し，葉上動物全体の平均 42% を占めていた
ことを報告している。ソコミジンコ類の形態は種多様性が高く，一般に表在性種は扁平で
大型，間隙性種は円筒形で小型になる傾向があると言われている (Noodt 1971; Bell & Hall 
1987; 岩崎 2005)。また，葉上では堆積物の量 (Hicks 1977a, 1980) や食物となる微細藻類


































背景に精力的になされるようになった。これまでに，アオサ目 (Lachnit et al. 2009, 2011; 
Tujula et al. 2010; Burke et al. 2011)・コンブ目 (Staufenberger et al. 2008; Lachnit et al. 2009; 
Bengtsson et al. 2010; Michelou et al. 2013; Marzinelli et al. 2015)・ヒバマタ目 (Lachnit et al. 
2009, 2011; Campbell et al. 2015; Mancuso et al. 2016; Serebryakova et al. 2018)・イギス目 
(Lachnit et al. 2009)・オゴノリ目 (Lachnit et al. 2011)・カギケノリ目 (Fernandes et al. 




Fusobacteria・Planktommycetes の 8 門は，緑藻類 (緑色植物門)・褐藻類 (不等毛植物門)・
紅藻類 (紅色植物門) のすべてに出現する (Florez et al. 2018)。一方，下位分類階級の組成
は基質海藻の健常度 (Campbell et al. 2011, 2015; Fernandes et al. 2012; Marzinelli et al. 2015) 
やフェノロジー (Staufenberger et al. 2008; Tujula et al. 2010; Bengtsson et al. 2010; Lachnit et al. 
2011; Miranda et al. 2013; Michelou et al. 2013; Mancuso et al. 2016; Serebryakova et al. 2018) に
よって異なる。しかし，ホンダワラ類の葉上細菌叢について調べた研究はほとんどなく 








3.2.1. 葉上細菌の採集とメタゲノム DNA の抽出 
女川湾竹浦沿岸の調査地 (第 2 章) で，トゲモクおよびヨレモクの葉上細菌叢の採集を
行った。調査は，温帯性ホンダワラ類のフェノロジーに応じて，2019 年 11 月 (萌出期)・
2020 年 2 月 (伸長期)・2020 年 6 月 (肥大期) の計 3 回行った。当該年度に形成された葉状
部の細菌叢を比較するために，越年する基部のみが残る流出期は調査対象から除外した。
毎回，それぞれの群落でたがいに 2 m 以上離れた 4 株を無作為に選び (N = 4)，SCUBA 
潜水により，主枝の先端から目測で約 10 cm あたりの葉上細菌を基質海藻ごと採集した。
採集時は葉上生物相に影響を与えないように海中で静かに滅菌済みのスクリューキャップ
付き透明プラスチックチューブ (Falcon コニカルチューブ，50 ml) に収納した。採集後は




綿棒 (メンティップ病院用綿棒 CTB-1512A，日本綿棒社) を用いて藻体表面から細菌を採
取した。その後，DNA 抽出キット (FastDNA SPIN Kit for Soil，MoBio 社) のプロトコル
にしたがって試料から細菌のメタゲノム DNA を抽出した。 
 
3.2.2. 細菌 16S rRNA 遺伝子の塩基配列決定 
抽出した細菌メタ 16S rRNA 遺伝子の V3–V4 領域を対象とした，アンプリコン PCR 
を行った。Miseq シーケンス・アダプター付き 341F・806R のユニバーサル・プライマー 
(Caporaso et al. 2012; Klindworth et al. 2013) を用いて，キット (16S (V3–V4) Metagenomic 
Library Construction Kit for NGS，タカラバイオ社) のプロトコルにしたがい増幅を行った。
得られた産物に対して，TapeStation (D5000，Agilent Technologies 社) によるクオリティ・
44 
チェックを実施した後，磁気ビーズ試薬 (Agencourt AMPure XP，Beckman Coulter 社) の
プロトコルにしたがい精製を行った。その後，Index 配列を付加する PCR を行ってライ





シーケンスにより得られたリードデータについて，解析ソフト Quantitative Insights Into 
Microbial Ecology: QIIME v1.7.0 (Caporaso et al. 2010) で前処理を行った。Index およびプラ
イマー配列の除去し，FLASH v1.2.7 (Magoč & Salzberg 2011) によるリード結合，Bokulich 
et al. (2013) によるクオリティ・フィルタリングを行った。Haas et al. (2011) の手法で検出
されたキメラ配列を UCHIME (Edgar et al. 2011) により除去した。前処理の後，UPARSE 
v7.0.1001 (Edgar 2013) のパイプラインで，類似度 97% 以上の Operational Taxonomic Units: 
OTU に分類した。データベースの Silva (Quast et al. 2013) をリファレンスとして，Mothur 
(Schloss et al. 2009) 解析ソフトにより OTU に対する分類群のアノテーションを行った。





相対存在量 (%) を基に Shannon-Wiener の多様度指数 H’ を算出した。海藻種毎に各季節
の種数および多様度に対する Tukey-Kramer の多重比較検定を行った。 
細菌叢の構造解析は，分類群のまとまりが把握しやすい綱の組成データを基に行った。
解析に先立ち，細菌相対存在量の値を対数変換し，第 2 章と同様に類似度に基づく群分類 
45 
(クラスター分析，nMDS) と序列化手法である主成分分析を行った。クラスター分析は，
サンプル間の Bray-Curtis 類似度指数に基づき群平均法で行った。採集時期 (3 水準：萌出
期・伸長期・肥大期) および海藻種 (2 水準：トゲモク・ヨレモク) による差異を二元配置
の類似度行列分析 (Analysis of similarities: ANOSIM) (Clarke 1993) により検証した。有意差
が見られた要因について，水準間で Bonferroni の多重比較を行った。一定の類似度で分か
れた群集構造の非類似度に寄与した分類群を特定するために，類似度百分率分析 SIMPER 
(Clarke & Gorley 2006) を行った。Mancuso et al. (2016) に倣って，累積寄与率 60% までの
分類群を有意に寄与しているものとした。解析には，統計ソフト PRIMER v6 (Clarke & 
Gorley 2006) を使用した。 
主成分分析では，序列化された細菌叢のサンプルと分類群および環境変数との関係性を
明らかにするために，それぞれの反応を PCA プロット上に投影した。説明変数に用いた
環境パラメータは第 2 章と同様に女川湾定期調査 (Fujii et al. 2019) から引用し，変数変換
を処した水質・底質の 3 ヶ月移動平均データを用いた。解析には，統計ソフト CANOCO 





異なった (図 3-1)。Tukey-Kramer の多重比較の結果，トゲモクにおける種数および多様度
は 6 月で高かった (p < 0.01)。ヨレモクではすべての月間で異なった (p < 0.01)。両種とも
6 月の種数および多様度は他の月より高い値を示した。6 月は 11 月の値に比べ，平均種数
はトゲモクで約 1.9 倍，ヨレモクで約 1.5 倍，平均多様度はトゲモクで約 1.4 倍，ヨレモク




















全体で，46 細菌門から 371 科 246 目 94 綱が同定された (図 3-2)。綱の組成の上位 90% 
を構成していた 6 綱を示した。両種とも，α-Proteobacteria および Oxyphotobacteria が優占
し，それぞれの割合は 2 月 (5–10%，約 40%) と 11 月および 6 月 (10–20%，10–20%) との
間で異なった。目の階級で上位 60% を構成していた 7 目を示した。綱で Oxyphotobacteria 
と同定された分類群は chloroplast であったことが判明し，藍藻類ではなく基質海藻や葉上
海藻由来の葉緑体であることが示唆された。科の階級で上位 30% を構成していた 7 科を
示した。とくにトゲモクでは，Hyphomonadaceae の割合が 11 月 (約 30%) から 6 月 (約




サンプル間の類似度に基づくクラスター分析・nMDS を行った (図 3-3)。類似度 89% 
で 6 つの群集構造 (A–F) に分けられた。それぞれを構成する基質海藻のフェノロジーは，
A：伸長期のトゲモク，B：伸長期のヨレモク・トゲモク，C：萌出期のヨレモク，D：萌
出期のトゲモク，E：肥大期のトゲモク，F：肥大期のヨレモクであった。フェノロジー 
(4 水準：萌出期・伸長期・肥大期・流出期) と海藻種 (トゲモク・ヨレモク) を独立変数
とした二元配置の類似度行列分析 (ANOSIM) の結果，いずれの間にも有意差が認められ
た (フェノロジー：Global R = 1, p = 0.001；海藻種：Global R =1, p = 0.001) (表 5)。フェノ
ロジー水準間で Bonferroni の多重比較を行った結果，すべての組み合わせに有意差が認め
られた (p < 0.05)。 
上述の 6 つの群集構造は各海藻種の各時期に対応していたため，それらの間の非類似度
は，海藻種毎の時間変化と季節毎の種間変化を表すと言える。SIMPER 解析の結果を表 6
に示した。トゲモクのフェノロジー間の違いに寄与した累積寄与率 60% までの細菌群 
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図 3-3. ホンダワラ類の葉上細菌叢についてのクラスター分析 (上図) および nMDS (下図) 
の結果. 上図のサンプル名は，採集月の英名頭文字，海藻種 (トゲモク：1，ヨレモク：2) 
と反復数 (1–4) で表した。下図の各プロットは，ホンダワラ類のフェノロジー (萌出期 11














表 5. ホンダワラ類葉上細菌叢の群集構造の Bray-Curtis 類似度に対する ANOSIM の結果. 
有意差が見られたフェノロジーについては，水準間で Bonferroni の多重比較検定を行った 
(p < 0.05：*，p < 0.01：**)。各ローマ数字は，採集時期に対応する基質海藻フェノロジー 
(I：萌出期 11 月，II：伸長期 2 月，III：肥大期 6 月) を表す。 
 R 値 p 値 
基質海藻の種 −0.667 0.001 
基質海藻のフェノロジー 0.733 0.001 
I vs. II* 0.677 0.003 
I vs. III** 0.901 0.001 









表 6. ホンダワラ類の葉上細菌叢に対する SIMPER 解析の結果. 
 
 
                      
Species Av.Diss Diss/SD Contr (%)
トゲモク 11月 2月 32.14
Oxyphotobacteria 0.12 0.38 14.94 14.75 46.48
Alphaproteobacteria 0.32 0.16 9.05 11.09 28.16
2月 6月 35.69
Oxyphotobacteria 0.38 0.09 16.01 8.28 44.85
Alphaproteobacteria 0.16 0.28 6.67 7.64 18.69
ヨレモク 11月 2月 28.75
Oxyphotobacteria 0.20 0.41 11.40 6.97 39.65
Verrucomicrobiae 0.16 0.09 4.37 2.95 15.20
Alphaproteobacteria 0.19 0.11 4.07 2.86 14.15
2月 6月 35.54
Oxyphotobacteria 0.41 0.12 16.26 5.81 45.76
Alphaproteobacteria 0.11 0.21 5.33 4.49 15.00
11月 トゲモク ヨレモク 20.49
Alphaproteobacteria 0.32 0.19 7.33 6.85 35.75
Oxyphotobacteria 0.12 0.20 4.87 3.26 23.77
Bacteroidia 0.08 0.12 2.05 2.51 10.02
2月 トゲモク ヨレモク 12.38
Bacteroidia 0.08 0.14 3.44 2.16 27.78
Verrucomicrobiae 0.14 0.09 3.13 2.25 25.31
Alphaproteobacteria 0.16 0.11 2.55 2.02 20.61
6月 トゲモク ヨレモク 12.37                
Alphaproteobacteria 0.28 0.21 3.74 4.68 30.23
Oxyphotobacteria 0.09 0.12 2.77 1.64 22.36





伸長期：Oxyphotobacteria (39.65%)・Verrucomicrobiae (15.20%)・α-Proteobacteria (14.15%)；
伸長期から肥大期：Oxyphotobacteria (45.76%)・α-Proteobacteria (15.00%) であった。各季節
における海藻種間の違いに寄与した累積寄与率 60% までの細菌群は， 
萌出期：α-Proteobacteria (35.75%)・Oxyphotobacteria (23.77%)・Bacteroidia (10.02%) 
伸長期：Bacteroidia (27.78%)・Verrucomicrobiae (25.31%)・α-Proteobacteria (20.61%) 





合計 93.6% を説明した (表 7)。ホンダワラ類のフェノロジーによる区分では，プロットの
第 1 象限には伸長期のトゲモク，第 2 象限には萌出期のトゲモク，第 3 象限には肥大期の
トゲモク・ヨレモク，第 4 象限には伸長期のヨレモク，そして中央付近には萌出期のヨレ
モクのサンプルがそれぞれ配置された (図 3-4)。サンプルの配置から，海藻種間での 
非類似性は，萌出期 > 伸長期 > 肥大期の順に高いことが示唆された。環境パラメータを
座標軸上に重ねて投影すると，萌出期は水温・含礫率，伸長期は各栄養塩類濃度・塩分・





示した。萌出期の 11 月には α-Proteobacteria が優占していたが，伸長期の 2 月には基質や 
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表 7. ホンダワラ類葉上細菌叢の群集構造に対する主成分分析のサマリー. Inter-set 
correlations of environmental variables with axis は，第 1 および第 2 主成分軸に対する各環境
パラメータの相関係数を表す。 
 Axis 1 Axis 2 
Eigenvalues 0.384 0.371 
Bacteria-environment correlations 0.851 0.960 
Cumulative percentage variance   
 of bacteria data 38.4 75.5 
 of bacteria-environment relation 43.4 96.7 
Inter-set correlations 
of environmental variables with axis 
  
TEMP 0.7362 0.4063 
SALI 0.1809 −0.9522 
DO −0.7911 −0.2737 
CHL 0.3478 −0.9072 
FTU −0.7300 0.5641 
DIN −0.0647 −0.9469 
DIP −0.3908 −0.8104 
DSi 0.0444 −0.9592 
GRA 0.6932 0.4856 
SAND 0.0104 0.9550 
SILT −0.2012 −0.9090 
CLAY −0.3155 −0.8566 




図 3-4. ホンダワラ類の葉上細菌叢についての主成分分析の結果. 図はそれぞれ，(a) 基質
海藻のフェノロジー (萌出期 11 月，伸長期 2 月，肥大期 6 月) に応じて色分けし，海藻種 
(トゲモク：1，ヨレモク：2) を付したサンプル，(b) 葉上細菌の分類群 (ALP：α-
Proteobacteria，GAM：γ-Proteobacteria，OXY：Oxyphotobacteria，BAC：Bacteroidia，










葉上の海藻由来と考えられる Oxyphotobacteria の割合が増加した。肥大期の 6 月には α-




(Mancuso et al. 2016; Serebryakova et al. 2018)。これらのことから，Bacteroidia の増加は葉上
環境の悪化を示唆している可能性がある。そこで海藻の疾病に関わる細菌をレヴューした 
Egan et al. (2014) を参照し，これに掲載されている細菌種を含む分類群 (科) を潜在的病原
性細菌群として，その割合の変化を示した (図 3-5)。その結果，通性嫌気性の紅色細菌群 
Rhodobacteraceae と，魚類などの病原体として知られる Flavobacteriaceae が優占し，それ
らの割合が肥大期に増加する傾向が見られた。Egan & Gardiner (2016) と Bass et al. (2019)
によれば，葉上には日和見的な病原細菌類が常在しており，これらが増加すると，環境中
から新たな病原体が二次・三次的に加入して基質組織の劣化が加速されると考えられる。




































化することから (Staufenberger et al. 2008; Tujula et al. 2010; Bengtsson et al. 2010; Lachnit et al. 























動物を中心に報告されている (e.g. Brancato & Woollacott 1982; Maki et al. 1988, 1992; Todd & 
Keough 1994; Qian 1999)。移動性のマクロベントスでは，細菌類が基質組織を分解すること
により，植食性の端脚類および巻貝類が基質海藻を摂食しやすくなるという報告がある 
(Norderhaug et al. 2003)。また，メイオベントスでは，ソコミジンコ類 (Brown & Sibert 
1977; Rieper 1978, 1982; Ustach 1982; Dahms et al. 2007) や線虫類 (Moens et al. 1999) などの
主要な食物となり (reviewed by Hicks & Coull 1983; Montagna 1995)，砂中 (Gray 1966a, b, 













図 4-1. ホンダワラ類の葉上細菌叢の PCA プロットに対する，葉上動物の分類群全体 
(GAM：ヨコエビ類，CAP：ワレカラ類，ISO：等脚類，OST：貝形虫類，HAR：ソコミジ
ンコ類，GAS：腹足類，BIV：二枚貝類，POL：多毛類，NEM：線虫類，FOR：有孔虫
類，ACA：ダニ類) の反応 (上図) と，ソコミジンコ類の形態群 (SPI：紡錘形，CYL：円
筒形，POR1：卵形 (Porcellidium sp.1)，POR2：楕円形 (Porcellidium sp.2)，PEA：洋梨形，







図 4-2. ホンダワラ類の葉上生物群集の季節的遷移過程. 図はそれぞれ，基質海藻のフェノ




















の調査方法で取得された (1) 震災前 (2002–2007) の全国データ (環境省 2008) ならびに 




上にプロットしたところ，総個体数密度の平均値は女川湾竹浦 > 宮城県 (女川湾・志津川
湾) > 全国，総現存量密度の平均値は女川湾竹浦 > 宮城県 (女川湾・志津川湾) = 全国の





図 4-3. ホンダワラ類葉上動物群集に関する 3 つのデータセット (全国データ (2002–2007
年，環境省 2008)，宮城県データ (2011–2014 年，鈴木ら 2015)，竹浦データ (2016–2020
年，本研究) の総個体数密度および総現存量密度の比較. データセット毎に色分けした，





























































温排水調査結果 (宮城県・東北電力 (株) 2020) によれば，海藻群落の被度の変化について
次のことが読み取れた：(1) サンゴモ目サビ亜科 Melobesioideae は 2011 年 (約 20%) から
2018 年 (約 80%) に上昇した，(2) エゾノネジモク Sargassum yezoense は 2015 年 (0%) か
ら 2017 年 (約 10%) に上昇後，2018 年 (約 5%) に再び低下した，(3) フクリンアミジ 
Dilophus okamurae は震災以前 (約 60%) から 2011 年以後 (約 10%) に低下した，(4) アラ
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